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Introdução —A existência de substâncias que gover-

nam os fenômenos de crescimento, desenvolvimento e corre-

lações nas plantas está amplamente comprovada . Essao

substâncias são conhecidas como hormônios de crescimento

ou auxinas.

A grande maioria dos estudos realizados neste campo

empregou como objeto de experiência coleoptiles de aveia.

Umavez que o crescimento dêste órgão se faz essencialmente

por distensão das células pré-formadas, supôs-se que as

substâncias acima mencionadas agissem somente sôbre o

crescimento resultante da elongação celular.

Verificou-se no entanto, mais tarde,
,

que isso não é certo

e que em outras condições e em outros órgãos, os hormônios

podem também interferir com o crescimento devido a divi-

sões celulares.

Vários trabalhos têm aparecido periodicamente, apre-

sentando revisões da literatura concernente a êste campo da

Fisiologia vegetal .
Publicamos recentemente um pequeno

estudo (4) em cujos primeiros capítulos se esboça um re-

sumo histórico do assunto.

(*) Entregue para publicação em 20/XÜ/.1949 .
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Natureza Química —Os trabalhos iniciais sôbre a na-

tureza química dos hormônios de crescimento das plantas

foram realizados por Kõgl e col. (10, 11, 12, 13, 14, 15, 16)

.

Êsses cientistas isolaram de urina e de outras fontes bioló-

gicas 3 substâncias, auxina A, auxina B, e ácido 3-indolil

acético (AIA) . Nenhum dêstes compostos tinha sido isolado

de tecidos vegetais, mas todos estimulavam o alongamento
de coleoptiles de aveia.

Baseados em testes indiretos Kõgl e associados admi-
tiram que o hormônio natural de plantas superiores fosse

auxina A ou auxina B . O ácido indolil acético representaria

essencialmente um metabolito de microorganismos (16)

.

Precursores —Talvez o melhor meio de se resolver o

problema seja estudar o mecanismo da síntese de auxina
e verificar quais os compostos naturais utilizados na for-

mação do hormônio

.

Estudos iniciais nesse sentido mostraram que a ativi-

dade de auxina aparece em culturas de Rhizopus, por oxi-

dação de certos amino-ácidos contidos em peptona (2)

.

Thimann (25) mostrou que Rhizopus é capaz de converter

triptofana em ácido indolil acético, possivelmente através de
uma desaminação oxidativa, seguida de descarboxilação e

oxidação.

Em1937 Skoog (21) verificou que há em coleoptiles de

aveia ummaterial inativo como hormônio, mas que pode ser

convertido em auxina ativa, pelo tecido da ponta da coleop-

tile . Skoog apresentou também indicações de que as coleop-

tiles são capazes de converter “in vivo” triptofana em uma
auxina que seria possivelmente o ácido indolil acético. Em
vista, porém, do preconceito de que a auxina natural das
plantas superiores fosse do tipo A ou B, Skoog não achou
que triptofana fosse um possível precursor da auxina
natural

.

Wildman, Ferri e Bonner (28, 29) demonstraram que
folhas de espinafre possuem um sistema enzimático capaz
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de converter triptofana em auxina ativa. A auxina assim

obtida tem as características químicas e fisiológicas do ácido

indolil acético. Admitindo-se que de fato a auxina formada

fosse AIA, a porcentagem de conversão obtida foi pequena.

Umaexplicação para êste baixo rendimento foi dada mais

tarde por Gordon e Sanchez Níeva (8, 9) . Êstes autores, após

verificarem que conversão de triptofana em hormônio ativo

ocorre também em abacaxi, constataram a existência simul-

tânea de um enzima capaz de destruir AIA. Como êsse en-

zima pode ser inibido por baixas concentrações de HCN, em
presença dêste a porcentagem de conversão de triptofana em
AIA tornou-se maior.

O enzima capaz de converter triptofana em AIA parece

ser de ocorrência universal, pois, além da ocorrência em es-

pinafre e em abacaxi, sua existência já foi constatada, entre

outras plantas, no tomate (26), na aveia (31), em coleopti-

les estioladas de milho e de aveia, em pontas de caules de

tomate, em raizes de cenoura e no ovário de fumo (32)

.

Como triptofana e proteinas que o contêm, devem ser,

indubitavelmente, incluidos entre os constituintes normais

do citoplasma, parece bem razoavel admitir que a transfor-

mação de triptofana em auxina (AIA) seja de ocorrência

normal na planta. Tsui (26) fornece alguns dados sôbre o

conteúdo de triptofana em folhas de tomate, indicando que
êsse amino-ácido se distribue segundo o mesmo gradiente

que o hormônio, isto é, as folhas mais novas, situadas em
nível mais elevado, são as mais ricas em ambos. No mesmo
trabalho Tsui mostrou que condições desfavoráveis à sín-

tese de triptofana (deficiência de Zn) determinam, simul-
tâneamente, uma queda do teor de auxina.

Como se forma triptofana em plantas superiores, ainda
não está esclarecido . Pode ser que o mecanismo seja o mesmo
indicado por Tatum e Bonner (23) para Neurospora, isto é,
sua síntese partiria de indol e serina.
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De qualquer modo, numa planta normal, triptofana não

deve estar e mquantidades limitantes, porque, além de ser

possível sua formação a partir de umprecursor, êle pode ser

também libertado de proteínas que o contêm. Triptofana

livre e proteínas contendo triptofana estão num equilíbrio

dinâmico, como foi indicado por Vickery e col. (27) ;
a cada

instante moléculas de triptofana estão se fundindo para for-

mar moléculas de proteina, ao mesmo tempo que moléculas

de proteina se abrem para libertar triptofana

.

Complexo proteina-auxina —Berger e Avery (1) cons-

tataram a existência, emsementes de milho, de ummaterial

capaz de libertar AIA por hidrólise alcalina. Êsse material,

que tem características de proteina, foi designado “precur-

sor” e não resta dúvida que de fato pode funcionar como
precursor de auxina, no sentido de ser capaz de libertar

AIA. Mas é claro que o AIA deve ter sido previamente for-

mado por um outro mecanismo, por exemplo pela conversão

de triptofana. Só mais tarde deve o AIA ter-se ligado à

proteina.

A função principal dêsse complexo proteina-auxina pa-

rece ser a de umenzima essencial. Wildman e Bonner (30)

mostraram que à fração proteica que contém êsse complexo

(em espinafre) podem ser atribuidas as propriedades de uma
fosfatase: hidrolisa rapidamente tri-fosfato de adenosina

(ATP) e fosfato de creatina, ataca menos rapidamente gli-

cerofosfato, frutose 1,6-difosfato, ácido fítico e frutose mono-
fosfato . Dêsse modo pode-se indiretamente atribuir ao com-
plexo proteina-auxina a atividade de fosfatase . Como argu-

mentam Bonner e Wildman (3), se a função principal do

complexo é a de umenzima essencial, parece pouco provável

que desempenhe também o papel de um precursor de AIA.

De qualquer forma o AIA aí presente deve, em última aná-

lise, ter sido formado por umoutro mecanismo. Assim sendo,

parece mais conveniente reservar o nome de precursor a
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compostos capazes de formar “de novo” AIA . E’ possível que

compostos diferentes possam servir como precursores de

AIA, mas até o presente todos os trabalhos parecem indicar

triptofana como o principal (senão o único) precursor.

Mecanismo da síntese de auxina —Como já foi men-
cionado anteriormente, Thimann postulou a conversão de
triptofana emAIA por culturas de Rhizopns, através de uma
desaminação oxidativa seguida de descarboxilação e oxidação.

Tendo verificado que folhas de espinafre são capazes de
converter, enzimaticamente, triptofana em auxina, prova-

velmente AIA, Wildman, Ferri e Bonner (29) procuraram

verificar se o mecanismo proposto por Thimann seria apli-

cável ao presente caso

.

Segundo êsse mecanismo formar-se-ia como composto

intermediário o ácido indolil pirúvico (AIP) . Para verificar

TRIPTOFANA AC. INDOLIL PIRÚVICO A'C. INDOLIL ACÉTICO

se êsse composto figurava no processo de conversão de tripto-

fana em auxina, por preparações enzimáticas obtidas de

folhas de espinafre, fez-se incubação destas preparações com
ácido indolil pirúvico. Caso êste fosse um produto interme-

diário da reação, ummaior rendimento final de auxina de-

veria ser obtido. Isso, porém, não aconteceu, embora expe-

riências feitas adicionando fixadores de carbonila às prepa-

rações em que triptofana e enzimas figuravam, demonstras-

sem, claramente, que um composto contendo um grupo

C= O figurava no processo

.

Era, pois, possível que no presente caso a conversão se

desse através de, primeiro, uma descarboxilação de tripto-
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fana, o que levaria à formação de indolil-etil amina (tripta-

mina)
,

que então seria desanimada formando indolil-acetal-

deído, o qual, oxidado, daria AIA. Neste caso a adição, seja

de triptamina, seja de indolil-acetaldeido, às preparações en-

(XTKZ CXr
r “’;

N?-CO?

CH2 -C00K’ \

TR/PTOFANA TRIPTAMINA IN DOLU ÁCETALDEIDO AC INDOLIL ACÉTICO

zimáticas, deveria resultar em aumento do teor de auxina.
Isto também não aconteceu. Quando, porém, folhas vivas
foram infiltradas com ácido indolil pirúvico, surgiu um teor
mais alto de auxina. Comoa adição de triptamina e indolil-

acetaldeido às folhas vivas, não aumentasse o conteúdo final
de auxina, os autores concluiram que o primeiro mecanismo
enunciado é 0 provável, explicando que, possivelmente,
a incapacidade de preparações enzimáticas de ativarem ácido
indolil pirúvico resulta, talvez, de uma instabilidade do en-
zima envolvido no processo.

Mais recentemente Gordon e Sanchez Nieva ( 9 ) mos-
traram que, em abacaxi, 0 sistema enzimático capaz de con-
verter triptofana em AIA é capaz de ativar seja AIP, tripta-
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mina ou indolil-acetaldeido . Segundo êsses autores, qualquer
um dêsses compostos pode servir como intermediário, ha-
vendo a possibilidade do mecanismo seguir caminhos dife-
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rentes. De qualquer forma, os autores concordam que, em
última análise, o precursor de auxina, em abacaxi, é tripto-

fana e que a principal auxina é AIA.

Inativação de auxinas —As auxinas são muito sensí-

veis à destruição . Sabe-se de há muito (24) que a atividade

de auxina em soluções ou em blocos de agar, em contacto

com tecidos ou extratos de certas plantas, pode ser redu-

zida. Van Overbeek (20) procurou relacionar o menor cres-

cimento da variedade “nana” de milho, com uma destruição

maior de auxina. Êsse autor poude mesmo demonstrar que
os tecidos de plantas “nana” apresentam umnível de oxida-

ção mais elevado que os tecidos de milho normal.

Quem demonstrou de forma concludente a destruição

enzimática de auxina foi Larsen (17, 18), que descreveu uma
Substância inativadora, extraida do suco de plantinhas de

feijão. Essa substância é capaz de inativar, por oxidação,

tanto o hormônio contido em extratos de tecidos, como AIA

sintético

.

Tang e Bonner (22) encontraram também, no citoplas-

ma de epicótilos de ervilhas estioladas, um enzima que ina-

tiva rapidamente AIA. Que essa destruição é enzimática não

resta dúvida, pois pode ser bloqueada por aquecimento, bem
como por KCN. O processo é oxidativo, cessando completa-

mente em ausência de oxigênio . O enzima ataca a molécula

do AIA pela cadeia lateral . A reação se dá com absorção de

oxigênio e evolução de CCb. Seu produto, inativo, contém o

núcleo de indol inalterado. O enzima que realiza êste tra-

balho é altamente específico, atacando somente AIA. Sua
grande sensibilidade ao KNC indica tratar-se de uma pro-

teina contendo ferro, ou mesmoheme-grupo, mas não cobre.

Larsen (19) assinalou a existência, em extratos de to-

mate, de substâncias que retardam o crescimento. Êsses ex-

tratos fazem baixar a curva de atividade de indolil-acetal-

deido bem como de AIA.
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O autor verificou que ácido parassórbico e anemonina,

também decrescem a atividade de AIA. Essas lactonas são

de ocorrência natural em plantas, a primeiras em Sorbus

por exemplo, a segunda em Ranunculaceae

.

Mais recentemente, Galston (6) mostrou que ribofla-

vina é capaz de, empresença de luz, inativar AIA, “in vitro”.

Essa inativação é extremamente rápida: uma solução con-

tendo 25 y/cc de AIA + 1 y/cc de riboflavina, em presença

de luz, mostra, já em 15 minutos, uma destruição de cêrca

de 50 %do AIA, em meia hora 75 % e em 1 hora 100 %. A
inativação pára em condições anaeróbicas. Riboflavina cau-

sou marcada inibição do crescimento de epicótilos de er-

vilha estiolada, empresença de luz, mas não no escuro (7)

.

Não só AIA, mas vários compostos de indol experimentados
(indol, escatol, indol-aldeido, triptamina, triptofana, 5-metil

triptofana, ácido indolil butírico) são foto-inativados por
riboflavina. Dados nossos (5), a serem dentro em breve pu-
blicados, obtidos com material e métodos diversos dos de
Galston, confirmam a foto-inativação de AIA por ribo-

flavina.

Conclusão —O ponto de vista de que o AIA não é um
produto normal do metabolismo vegetal (16), diante de
toda a exposição precedente, não é mais sustentável. Na ver-

dade todo o acervo de observações feitas na última década
indica justamente o contrário. Mesmo se o AIA não tivesse

sido isolado várias vezes de tecidos vegetais, não seria lógico,

depois de reconhecer na planta a existência de um sistema
enzimático capaz de converter triptofana emAIA, bem como
de outro sistema capaz de destruir especificamente êsse com-
posto, duvidar de sua ocorrência normal nas plantas.

Tambémnão seria razoavel admitir a ocorrência simul-
tânea de umoutro composto que, além do AIA, pudesse fun-
cionar como auxina, porque nenhuma demonstração direta
da sua existência foi até hoje apresentada; mesmo as es-
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cassas observações indiretas que pareciam apontar nesse

sentido, são hoje consideradas insatisfatórias.

De outro lado, a exposição precedente nos fornece uma
base muito sólida para admitir que o AIA é a auxina de tôdas

as plantas. No esquema que apresentamos em seguida, re-

sumimos os pontos capitais salientados no curso do presente

trabalho

.

proteínas contendo
TRIPTOFANA

TRIPTOFANA
i .

PRECURSORDE
TRIPTOFANA

(iNDOL + SERINA?)

AUXINA LIVRE

PROTEÍNA especifica

I
COMPLEXO

AUXINA- ENZIMA

^ Na
CRESCIMENTO •bound-auxin*

Omecanismo de formação do AIA a partir de triptofana

já foi amplamente discutido. Também o foram, os possí-

veis mecanismos de inativação de auxina. OAIA que não for

inativado, pode seguir um de dois rumos: pode persistir

nesta forma, representando a auxina livre, que se obtem por

difusão ou por extração com solventes como o éter. Essa

seria a forma de transporte do hormônio, que iria possibi-

litar a manutenção dos fenômenos de correlação. Outra

parte do AIA, combinada com uma proteina específica, pro-

vavelmente como grupo prostético de um enzima, formaria

o complexo conhecido como “bound-auxin” . Provavelmente

só nesta forma a auxina participa dos fenômenos de cresci-

mento, talvez através de sua atividade de fosfatase, interfe-
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rindo com o metabolismo energético da planta. Êsse com-
plexo enzima-auxina é uma fonte potencial de auxina livre;

durante a autólise de tecidos, ou sob a ação de hidrólise

ácida, alcalina ou enzimática, poderá o AIA se desligar do
complexo, retornando à forma de auxina livre . Segundo êsse

esquema a planta está bem aparelhada para regular sua
taxa de hormônio livre . De um lado está capacitada a liber-

tar AIA de proteinas com que esteja ligado, ou a formá-lo

“de novo”, partindo do precursor. Este nunca deve estar em
quantidade limitante, porque triptofana pode, por sua vez,

ser sintetizado a partir de umprecursor, ou libertado de pro-

teinas que o contenham. De outro lado, a possibilidade de
destruir AIA por vários mecanismos, evita que seu acúmulo
venha perturbar o equilíbrio fisiológico da planta.

RESUMO

O presente trabalho é uma síntese dos resultados das

pesquizas mais recentes sôbre os hormônios vegetais ou au-

xinas. Êsses resultados refletem uma nova luz sôbre inúme-
ras questões das mais importantes da Fisiologia do cresci-

mento e desenvolvimento das plantas

.

Na concepção antiga admitia-se a existência de três

compostos diversos, auxina A, auxina B e heteroauxina, com
atividade promotora ou reguladora do crescimento . A última
substância, logo identificada com o ácido 3-indolil acético

(AIA)
,

foi admitida como sendo o hormônio de crescimento
de microorganismos, de cujas culturas foi isolada. Na base
de testes indiretos admitia-se que o hormônio de crescimento
das plantas superiores fosse auxina A ou B

.

Umasérie de trabalhos recentes tem, no entanto, mos-
trado que o ácido indolil acético é o hormônio de crescimento
das plantas superiores também.

Estudos sôbre o mecanismo de formação do hormônio
nessas plantas, tem invariavelmente indicado triptofana
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como precursor. Há um parentesco químico muito íntimo

entre triptofana e AIA. Êste último poderia surgir do pri-

meiro através de uma desaminação oxidativa seguida de
uma descarboxilação; neste caso o ácido indolil pirúvico seria

um intermediário no processo. Ou então a descarboxilação

precederia a desaminação que seria seguida de uma oxidação

e, neste caso, triptamina e indolilacetaldeído seriam os inter-

mediários .

De outro lado, foi demonstrada a ocorrência natural de

mecanismos para inativar AIA: 1) foram encontrados en-
zimas capazes de atacar êsse composto, específicamente; 2)

foi descoberto que certas substâncias como ácido parassõr-

bico e anemonina, que ocorrem naturalmente em plantas,

diminuem a atividade promotora de crescimento do AIA; 3)

foi demonstrado que riboflavina, também de ocorrência na-

tural nas plantas, é capaz de inativar AIA e outros compostos

de indol, em presença de luz.

Muito significativo é ainda o fato que as auxinas A e B
nunca mais foram isoladas de tecidos vegetais, enquanto que
o ácido indolil acético foi, várias vezes.

Dos parágrafos anteriores se depreende que a planta su-
perior está bem aparelhada para regular a taxa de hormônio
livre, caso êste seja o ácido indolil acético. Essa regulação
é indispensável para o crescimento normal.

AIA, formado a partir de triptofana, seria auxina livre,

forma de transporte. Ligar-se-ia a certas proteínas for-

mando complexos (bound auxin), que então podem agir
sôbre o crescimento. Tais complexos possuem a mesma ati-

vidade que fosfatase, sendo capazes de hidrolisar rapida-
mente tri-fosfato de adenosina, fosfato de creatina, glicero-

fosfato, fructose-1, 6-difosfato, ácido fítico e frutose mono-
fosfato. Êste seria, pois, um dos modos como a auxina agiria
sôbre o crescimmento das plantas, interferindo com seu me-
tabolismo energético.
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RÉSUMÉ

Synthèse, composition chimique, mode d’action et inactiva-

tion des phytohormones de croissance

Ce travail est une synthèse des résultats des recherches
le plus récentes au sujet des hormones de croissance des vé-

gétaux ou auxines . Ces études illuminent d’une façon tout-

à-fait nouvelle des nombreuses questions portant sur la

Physiologie de la croissance et du développement des plantes.

L’ancienne conception admettait 1’existence de trois

composés différents —1’auxine A, Tauxine B et 1’hétéro-

auxine —doués d’activité stimulative ou régulative de la

croissance. La demière substance, qui füt bientot identifiée

à 1’acide 3-indolyl-acétique (AIA)
, a été considérée comme

1’hormone de croissance des microorganismes, d’oü elle a été
isolée. Par contre, des critères indirects conduisaient à
admettre que le rôle d’hormone de croissance des plantes
supérieures était joué par une des auxines à 18 atomes de C.

Cependant une serie de travaux récents vient de mon-
trer que 1’acide indolyl-acétique est aussi 1’hormone de
croissance des plantes supérieures.

Des études sur le méchanisme de formation de cet hor-

mone dans ces plantes montrent invariablement la trypto-

phane comme précurseur. En outre il y a une très grande
parenté entre ces deux substances. L’AIA pourrait se for-

mer à partir de tryptophane moyennant une désamination

oxydative suivie d’une décarboxilation . À admettre ce mé-
chanisme 1’acide indolil-pyruvique serait 1’intermédiaire

dans un tel processus. Ou bien la décarboxilation serait pré-

cédée par la désamination, qui serait suivie d’une oxidation.

Dans cette dernière hypothèse les intermédiaires seraient la

tryptamine et Taldehyde indolyl-acétique.

D’un autre côté on a démontré 1’éxistence naturelle dê
méchanismes d’inactivation de 1’AIA: 1) on a trouvé des en-
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2ymes capables d’ataquer cette substance d’une façon spé-
cifique; 2) on a découvert que certaines substances d’ocur-
rence naturelle dans les végétaux, commeFacide parasorbi-
que et Fanémonine, abaissent 1’activité stimulatrice de FAIA
sur la croissance des plantes; 3) on a démontré que la ribo-
flavine, qui se trouve aussi naturellement dans les plantes,
est capable d’inactiver FAIA et d’autres composés de 1’indol,

en présence de la lumière

.

Au surplus —et celà est très significatif —les auxines
A et B, depuis sa découverte, n’ont jamais été isolées des
tissus végétaux, tandis que FAIA en a été, et plusieurs fois.

Les considérations qui précèdent aboutissent à cette
conclusion qu’une plante supérieure se trouve bien en étâc
de pouvoir reguler son taux d’hormone libre, si celui-ci se
trouve être FAIA. Et cette régulation est évidemment indis-

pensable pour la croissance normale

.

L’AIA, formé à partir du tryptophane, serait Fauxine
libre, forme de transport. II serait capable de s’unir à certai-
nes protéines en formant des complexes (bound auxin)

,
qui

agissent sur la croissance . Ces complexes ont la mêmeacti-
vité qu’une phosphatase, car ils sont capables d’hydrolyser
rapidement le tri-phosphate d’adénosine, le phosphate de
créatine, de glicerophosphate, la fructose 1-6-di-phosphate,
Facide phytique et le fructose-monophosphate

.

Ce processus serait donc une des façons selon lesquelles
Fauxine agirait sur la croissance des plantes, en modifiant
leur métabolisme énérgetique.
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